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Представлены результаты исследования по изучению особенностей биохимического состава ели сибирской 
(Pícea obovata Ledeb.) в условиях их массового усыхания на территории Удмуртской Республики. Состо-
яние насаждений определено по способности особей вырабатывать экстрактивные вещества в зависи-
мости от их жизненного состояния. По данным биохимического анализа установлено наиболее высокое 
содержание экстрактивных веществ у особей хорошего и удовлетворительного жизненного состояния, у 
деревьев неудовлетворительного состояния биохимические показатели на низком уровне, что связано с 
отсутствием саморегуляции. Сделан вывод о том, что экстрактивные вещества в древесине имеют суще-
ственное значение для адаптивных реакций ели сибирской, а усиление их выработки — ответная реакция 
на негативные факторы среды.
Ключевые слова: устойчивость, гибель еловых, жизненное состояние, Pícea obovata, экстрактивные вещества
Ссылка для цитирования: Ведерников К.Е., Загребин E.А., Бухарина И.Л. Особенности биохимического 
состава древесины ели в насаждениях, подверженных усыханию, в хвойно-широколиственной зоне евро-
пейской части России // Лесной вестник / Forestry Bulletin, 2020. Т. 24. № 4. С. 33–42. 
DOI: 10.18698/2542-1468-2020-4-33-42
ISSN 2542-1468, Лесной вестник / Forestry Bulletin, 2020. Т. 24. № 4. С. 33–42. © МГТУ им. Н.Э. Баумана, 2020
Важность темнохвойных насаждений Север-ного полушария обусловлена их глобальным 
значением в распределении органического угле-
рода [1]. Существенное ухудшение состояния 
темнохвойных лесов, которое в ряде случаев 
сопровождается усыханием древесных пород, 
проявилось во всем Северном полушарии. Этот 
процесс весьма динамичен и охватывает всю 
бореальную зону — от Европы до Северо-Аме-
риканского континента со всеми лесообразую-
щими породами [2–4]. Массовое усыхание ели 
на значительной площади европейской части 
России после аномально высоких температур 
2010 г. вызвало значительный интерес исследо-
вателей к проблеме изучения устойчивости ело-
вых насаждений к неблагоприятным погодным 
условиям, антропогенной нагрузке, вредителям 
и болезням [3, 5, 6].
В сложившихся обстоятельствах проводятся 
широкие исследования устойчивости еловых на-
саждений на базе изучения экологической биохи-
мии древесины. Древесина хвойных пород, в том 
числе ели, состоит из полимерных структурных 
(целлюлозы, гемицеллюлозы и лигнина) и не-
структурных компонентов (экстрактивных ве-
ществ, золы и др.). Важную защитную функцию 
в древесине хвойных пород при действии внешних 
экологических стрессов выполняют экстрактив-
ные вещества, обладающие высокой биологи-
ческой активностью. Изучение экстрактивных 
веществ древесины наиболее активно ведется в 
зарубежных странах, где их рассматривают как 
естественных ингибиторов активности древесной 
микробиоты [7], в целях познания природы этих 
веществ. Литературный обзор работ, посвящен-
ных экстрактивным веществам, представлен в 
трудах зарубежных ученых [8–10]. Изучение экс-
трактивных веществ древесины хвойных пород в 
контексте фармакологических аспектов активно 
проводят и специалисты в Российской Федерации 
[11, 12].
Структура древесины и ее биохимическая со-
ставляющая могут изменяться под влиянием раз-
личных воздействий. Для выявления закономер-
ностей таких изменений важное значение имеет 
четкое представление о влиянии на древесину 
отдельных экологических факторов. Содержание 
экстрактивных веществ сильно варьирует не толь-
ко на различных участках лесных массивов, но и 
от особи к особи, в зависимости от их жизненного 
состояния [13]. 
Цель работы
Цель работы — изучение содержания экс-
трактивных веществ в древесине у особей ели 
различного жизненного состояния.
Материалы и методы исследования
Исследования проведены на территории Уд-
муртской Республики (площадь 42,06 тыс. км2), 
которая расположена в европейской части Рос-
сии — в бассейнах рек Камы и Вятки к западу от 
Уральских гор между 56°00′ и 58°30′ с. ш., 51°15′ 
и 54°30′ в. д. Изучаемая территория вытянута с 
севера на юг примерно на 320 км, с запада на 
восток — на 200 км, размещаясь в пределах двух 
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ландшафтных зон: 1) таежной (бореальной зоне/
южно-таежной подзоне); 2) подтаежной (боре-
альной-суббореальной зоне хвойно-широколи-
ственных лесов). Зональная граница совпадает 
с северной границей ареала Quercus и Corylus, 
условно ее проводят между населенными пункта-
ми Вавож — Нылга — Ижевск — Воткинск [14] 
(рис. 1). Значительная вытянутость территории 
с севера на юг и холмисто-увалистый рельеф об-
условили существенные отличия в температуре 
воздуха, его влажности, ветровом режиме, коли-
честве осадков между северной и южной частями. 
Для оценки таксационных параметров и со-
стояния еловых насаждений заложены пробные 
площади (ПП) размером 100×100 м в двух лес-
ничествах — Завьяловском и Яганском в подта-
ежной (бореальной-суббореальной/зона хвой-
но-широколиственных лесов) зоне. В каждом 
лесничестве — по две ПП в насаждениях с пре-
обладанием ели, в местах их активного усыхания, 
в кисличных типах леса. 
На ПП отобраны пробы почв для агрохимиче-
ских анализов методом «конверта» и формиро-
вания смешанной пробы. Агрохимический ана-
лиз проводился путем определения следующих 
показателей: pHKCL; содержание органического 
вещества (гумуса), аммонийного азота, нитратов, 
подвижных форм калия и фосфора (в миллиграм-
мах на 1 кг почвы); влажность почв. Исследова-
ния проводились в аккредитованной лаборатории 
АО «Агрохимцентр Удмуртский» (номер в рее-
стре аккредитованных лиц ФСА Росаккредита-
ция — № RA.RU.21 ПА 13 от 16.08.2016 г.).
На ПП применялся перечислительный метод 
таксации насаждений. Диаметр деревьев опре-
деляли мерной вилкой, возраст —возрастным 
буравом Haglof-350 мм, высота — высотомером 
Forestry Pro Nikon. Таксационные параметры 
насаждения (средний диаметр, средняя высота, 
средний возраст, полнота, состав) определялись 
пересчетными методами по общепринятой ме-
тодике [15], продуктивность насаждения — по 
методике Б.Д. Жилкина, основанной распреде-
лением деревьев на классы относительно сред-
него диаметра насаждения: I класс — 1,46 и 
выше; II — 1,45…1,16; III — 1,15…0,86; IV — 
0,85…0,76; V класс — 0,75 и меньше [16]. 
По жизненному состоянию древесные расте-
ния были подразделены на три группы: 
1) хорошее (крона густая или слегка изрежена, 
хвоя зеленая/светло-зеленая; отдельные ветви 
засохли); 
2) удовлетворительное (крона ажурная; хвоя 
светло-зеленая, матовая; прирост ослабленный, ме-
нее половины обычного; усыхание ветвей до 50 %; 
наличие на стволе механических повреждений, 
Рис. 1. Картосхема расположения пробных площадей на территории Удмуртской Республики: 
1 — ПП1 (Завьяловское — 1); 2 — ПП2 (Завьяловское — 2); 3 — ПП3 (Яганское — 1); 
4 — ПП4 (Яганское — 2)
Fig. 1. Map of the trial plots on the territory of the Udmurt Republic: 1 — PP1 (Zavyalovskoe — 1); 
2 — PP2 (Zavyalovskoe — 2); 3 — PP3 (Yaganskoye — 1); 4 — PP4 (Yaganskoye — 2)
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имеются признаки первичного повреждения кси-
лофагами и/или дереворазрушающими грибами); 
3) неудовлетворительное (хвоя желтоватая, 
усыхание ветвей до 2/3 кроны; плодовые тела тру-
товых грибов, наличие дупел, погибшие особи). 
Для изучения биохимических особенностей 
древесины в пределах каждой группы по жизнен-
ному состоянию отобраны по три учетные особи.
Образцы древесины отбирали только у ели си-
бирской (Picea obovata Ledeb.) возрастным буром 
на высоте 0,3 м от корневой шейки дерева. Экс-
трактивные вещества из древесины фракциони-
ровали в соответствии с их химической природой 
путем последовательной экстракции растворите-
лями возрастающей полярности. Содержание экс-
трактивных веществ определяли путем горячей 
отгонки в аппарате Сокслета: водорастворимые 
вещества — горячей водой, смолоподобные — 
спиртотолуольной смесью. Содержание танинов 
определяли перманганатометрическим методом. 
Определение экстрактивных веществ проводили в 
пересчете на абсолютно сухую массу (а.с.с.) [17]. 
Оценку достоверности различий между вы-
борками проводили на основе дисперсионного 
анализа в среде статистического анализа R, метод 
описательной статистики — с помощью пакета 
статистических программ Statistica 5.5.
Результаты исследования
Насаждения на ПП характеризуются значи-
тельным количеством погибших особей деревьев 
основного яруса, полнота варьирует от 2,95 до 
11,1 м2/га (абсолютная полнота с учетом сухостоя 
5,9…17,9 м2/га). Насаждения с подобной полно-
той характеризуются как редины. 
По данным перечислительной таксации, на 
всех исследуемых участках отмечен довольно 
большой запас сухостойной древесины. В зависи-
мости от ПП ее запас составляет 31,1…93,8 м3/га. 
На ПП в Яганском лесничестве запас отмершей 
древесины превышает запас древесины живых 
деревьев, а в Завьяловском лесничестве на сухо-
стойную древесину приходится более 50 % запаса 
древесины живых деревьев (табл. 1).
Подрост хвойных пород отсутствует (на ПП 
в Яганском лесничестве) или присутствует (на 
ПП в Завьяловском лесничестве), но в недоста-
точном количестве (менее 500 шт./га) и низкого 
качества (неблагонадежный). Из древесной рас-
тительности в подлеске распространены малина 
обыкновенная (Rubus idaeus L.), рябина обыкно-
венная (Sоrbus aucuparia L.), жимолость лесная 
(Lonicera xylosteum L.) и береза повислая (Betula 
pendula Roth.), последняя начинает формировать 
основной ярус (табл. 2).
По продуктивности насаждения на исследуе-
мых ПП относятся к III классу. На данный класс 
приходится 57 и 45 % учтенных деревьев. Сле-
дует отметить, что в Яганском и Завьяловском 
лесничествах погибшие деревья были высоко-
продуктивными, 97 и 86 % соответственно отно-
сились к I–III классам.
Анализ распределения деревьев по диаметрам 
относительно среднего, позволил выявить зако-
номерность распределения растений основного 
полога. При сопоставлении диаметров живых и 
погибших особей ели выявлено, что большинство 
погибших деревьев имеют диаметр ствола выше 
среднего.
Т а б л и ц а  1 
Средние таксационные характеристики 
насаждений на пробных площадях 
Завьяловского, Пригородного и Яганского 
лесничеств
Average taxation characteristics of stands on trial plots  
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м2/га 10,7 11,1 6,0 2,95
Относитель-
ная, м2/га 0,3 0,3 0,2 0,1




















III,1 III,0 III,5 III,9
Состав 9Е1П+Б 9Е1П 10Е 10Е
Примечание. Е — ель, П — пихта, Б — береза.
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В местах усыхания эффект гибели в первую 
очередь наиболее крупных особей отмечен в ра-
ботах В.А. Резенберга [18] и Л.В. Любарского 
[19]. В условиях нарушения гидрологического 
режима прежде всего начинают гибнуть высоко-
производительные растения, так как у них увели-
чен расход влаги на транспирацию.
Помимо гидрологических условий в состо-
янии еловых насаждений немаловажное значе-
ние, имеют эдафические условия произрастания. 
Как отмечено в работах В.П. Трегубова [20], на 
устойчивость еловых древостоев к засухе влия-
ют степень гумусированности и оподзоленности 
почвы: чем более оподзолены и менее гумуси-
рованы почвы, тем менее устойчивы древостои. 
По данным наших исследований, на ПП с более 
кислыми почвами (Яганское лесничество) больше 
сухостойных деревьев (табл. 3).
Реакция почвенного раствора изменяется от 
сильно кислой (рН = 3,8) до кислой (рН = 4,7). 
Высокое содержание органического вещества 
выявлено на ПП Завьяловского (ПП2 — 4,01 %) и 
Яганского лесничеств (ПП1 — 5,38 %). Содержа-
ние подвижного фосфора в почвах всех ПП очень 
низкое, а по наличию подвижных форм калия 
почвы значительно отличаются. Так, очень низкое 
содержание калия отмечено в почвах Яганского 
лесничества, а на ПП Завьяловского лесничества 
содержание калия варьирует от повышенного 
(ПП1) до высокого (ПП2).
Изреживание древесного полога привело к 
смене растительного сообщества. В живом напоч-
венном покрове неморальное широкотравье — 
копытень европейский (Аsarum europaеum L.) и 
кислица обыкновенная (Оxalis acetosеlla L.) — 
начинают вытесняться полевым разнотравьем — 
осотом полевым (Sоnchus arvеnsis L.), ежой сбор-
ной (Dаctylis glomerаta L.), мятликом луговым 
(Poa pratеnsis L.), клевер гибридный (Trifоlium 
hybrídum L.) и др. 
Сравнительное исследование общего содержа-
ния экстрактивных веществ в древесине у особей 
различного жизненного состояния выявило суще-
ственные различия (р < 0,001). По компонентно-
му составу экстрактивных веществ определены 
достоверные отличия по содержанию смолы и 
танинов у растений удовлетворительного и неу-
довлетворительного состояния (р < 0,000). Наи-
более высокое содержание всех групп веществ 
обнаружено у растений с удовлетворительным 
состоянием, наименьшее — у особей неудовлет-
ворительного жизненного состояния (рис. 2).
Рис. 2. Общее содержание экстрактивных веществ (а), водорастворимых экстрактив-
ных веществ (б), танинов (в) и смолоподобных экстрактивных веществ (г) у 
особей ели сибирской (Picea obovata Ledeb.) разного жизненного состояния: 
1 — особи хорошего жизненного состояния; 2 — удовлетворительного; 3 — 
неудовлетворительного жизненного состояния
Fig. 2. The total content of extractive substances (a), water-soluble extractive substances 
(б), tannins (в) and tar-like extractive substances (г) in individuals of Siberian 
spruce (Picea obovata Ledeb.) of different living state: 1 — individuals of good 
living state; 2 — satisfactory; 3 — poor living state
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По результатам статистического анализа выяв-
лено, что достоверные отличия общего содержания 
экстрактивных веществ и отдельных их групп харак-
терны для ПП3 и ПП4 (р < 0,005), расположенных в 
пределах Яганского лесничества. Для ПП Завялов-
ского лесничества достоверных отличий в содержа-
нии экстрактивных веществ не выявлено (p > 0,05).
При анализе взаимодействия факторов (жиз-
ненного состояния и условий произрастания) 
установлено, что наибольшая разница по содер-
жанию всех групп экстрактивных веществ связа-
на с жизненным состоянием деревьев (р < 0,001), 
в то время как их местообитание имеет меньшее 
значение (р < 0,01); исключение составляет со-
держание смол (р < 0,000). Результаты диспер-
сионного анализа свидетельствуют о том, что 
взаимодействие между двумя факторами несу-
щественное, каждый из них оказывает влияние 
по отдельности (рис. 3, табл. 4).
Результаты и обсуждение
Изреживание основного древесного полога 
является основным фактором, который приводит 
к смене растительного сообщества. На основании 
полученных данных можно утверждать, что в 
результате массового усыхания древесных пород 
исследуемые ПП потеряли основные признаки 
еловых лесных экосистем и основной ярус начи-
нают формировать мягколиственные породы. На 
фоне этого происходит развитие луговой расти-
тельности, которая образует плотную дернину, не 
позволяющую укореняться сеянцам ели. 
Все перечисленные выше факторы формируют 
благоприятный фон для развития ксилофагов. Не-
смотря на то, что в последнее десятилетие (после 
засухи 2010 г.) агенты климатических факторов 
(температурный режим, влажность, осадки) были 
благоприятнее для развития темнохвойных лесов, 
Т а б л и ц а  2
Характеристика насаждений на пробных площадях Завьяловского,  
Пригородного и Яганского лесничеств
Description of plantings in the trial plots of Zavyalovsky, Prigorodny and Yagan forestries
Показатель
Завьяловское и Пригородное лесничества Яганское лесничество






Состав подроста Ель (10 %), береза (51 %), осина (39 %)
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обыкновенная, малина 
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Осот полевой, ежа 
сборная, мятлик луго-
вой, клевер гибрид-
ный, хвощ лесной, 
папоротник орляк
Густой: звездчатка, 
сныть, орляк, пушица, 
кислица, осока
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Агрохимические показатели почв на пробных площадях Завьяловского,  
Пригородного и Яганского лесничеств
Agrochemical indicators of soils in the trial plots of Zavyalovsky, Suburban and Yagan forestries
Показатель
Завьяловское и Пригородное лесничества Яганское лесничество
ПП1, 78 кв., 3 выд. ПП2, 158 кв., 3 выд. ПП3, 115 кв., 8 выд. ПП4, 214 кв., 8 выд.
Влажность, % 16,0 ± 2,0 33,0 ± 1,0 11,3 ± 1,1 17,0 ± 1,6
pHKCl 4,6 ± 0,1 3,8 ± 0,1 3,9 ± 0,1 4,7 ± 0,1
Гумус, % 2,12 ± 0,31 4,01 ± 0,92 5,38 ± 0,05 4,13 ± 3,19
Р2О5, мг/кг 4,00 ± 0,5 3,75 ± 0,25 3,81 ± 0,77 2,75 ± 0,25
К2О, мг/кг 170,0 ± 26,0 225,0 ± 34,0 40,54 ± 3,33 306,0 ± 46,0
NO3–, мг/кг 36,3 ± 7,3 41,7 ± 8,3 0,95 ± 0,10 30,2 ± 6,0
NH4+, мг/кг 5,2 ± 0,8 7,5 ± 1,1 423,33 ± 10,47 23,4 ± 2,3
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усыхание их не прекратилось, причем продолжи-
лось на фоне увеличения плотности популяции ко-
роедов. Распространение короеда-типографа (Ips 
typographus) является основной причиной гибели 
ели на территории Удмуртской Республики [21]. 
В пределах исследуемых территорий нами 
были выявлены значительные запасы отмершей 
биомассы хвойных растений с характерными ма-
точными следами ксилофага. Однако у растений, 
как у любых живых организмов, существуют 
адаптивные механизмы, обеспечивающие выжи-
вание вида в различных стрессовых условиях. 
Одной из ответных реакций на внешние небла-
гоприятные факторы (в том числе поражение 
фитофагами) является синтез ряда вторичных 
метаболитов с высоким уровнем биологической 
активности, обеспечивающих биохимическую 
защиту растений [22, 23]. 
По полученным результатам изучения со-
держания экстрактивных веществ в древесине 
выявлено, что оно тесно связано с жизненным 
состоянием особей; наибольшее содержание всех 
групп метаболитов отмечено у особей удовлет-
ворительного жизненного состояния. Деревья 
данной группы имеют признаки усыхания, однако 
повышенное содержание экстрактивных веществ 
в древесине способствует функционированию 
механизмов защиты. В то же время, значительное 
варьирование изучаемых биохимических пока-
зателей у деревьев удовлетворительного жиз-
ненного состояния может свидетельствовать о 
возможном нарушении гомеостаза. Очевидно, 
отмеченное нами усиление процессов образова-
ния экстрактивных веществ, является одной из 
стратегий метаболической адаптации растений 
к действию стрессовых факторов. В частности, 
экстрактивные вещества повышают устойчивость 
к фитофагам. Растительные клетки реагируют 
на механические повреждения или проникно-
вение патогенов повышением образования вто-
ричных метаболитов, в частности танинов и 
смол, что приводит к снижению выживаемости 
и плодовитости насекомых, питающихся тка-
нями поврежденных растений [24, 25]. В свою 
очередь, у особей хорошего жизненного состоя-
ния, количественное содержание экстрактивных 
Рис. 3. Общее содержание экстрактивных веществ (а), водорастворимых экстрак-
тивных веществ (б), танинов (в), смолоподобных экстрактивных веществ 
(г) ели сибирской (Picea obovata Ledeb.) согласно различным факторам: 
F1 — пробная площадка: pp1 — ПП1; pp2 — ПП2; pp3 — ПП3; pp4 — 
ПП4; F2 — жизненное состояние особей: g — хорошее; m —удовлетво-
рительное, p — неудовлетворительное
Fig. 3. The total content of extractive substances (a), water-soluble extractive substances 
(б), tannins (в), tar-like extractives (г) Siberian spruce (Picea obovata Ledeb.) 
according to various factors: F1 — trial site: pp1 — PP1; pp2 — PP2; pp3 — 
PP3; pp4 — PP4; F2 — living condition of individuals: g — good; m — 
satisfactory, p — unsatisfactory
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веществ находится в более стабильном состоянии 
(наблюдается меньший диапазон варьирования) 
при относительно высоких средних значениях. 
Для особей неудовлетворительного жизненного 
состояния отмечены наименьшие значения иссле-
дуемых биохимических показателей, что свиде-
тельствует о нарушении и отсутствии процессов 
биохимической регуляции.
Выводы
В результате проведенных исследований мож-
но констатировать, что в темнохвойных насажде-
ниях идет активная смена растительного сооб-
щества в результате деградации доминантного 
яруса под воздействием короеда-типографа, что 
служит одной из основных причин гибели ели на 
территории Удмуртской Республики. Насаждения 
ели характеризуются низкой полнотой деревьев 
основного полога, в результате чего происходит 
сукцессионная стадия смены темнохвойного леса 
на мягколиственный. Одним из внутренних меха-
низмов, как ответной реакции на внешние небла-
гоприятные факторы (в том числе и на поврежде-
ние органов фитофагами) является усиление 
процессов образования вторичных метаболитов, 
в частности танинов и смол. Полученные нами 
Т а б л и ц а  4
Содержание экстрактивных веществ в древесине особей Picea obovata Ledeb. различного 
жизненного состояния Завьяловского, Пригородного и Яганского лесничеств
The content of extractives in the wood of Picea obovata Ledeb species of different living states  




Завьяловское и Пригородное лесничества Яганское лесничество
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Примечание. Жизненное состояние особей: 1 — хорошее, 2 — удовлетворительное, 3 — неудовлетворительное; 
а.с.с. — абсолютное сухое состояние.
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результаты биохимического анализа древесины 
показали, что содержание экстрактивных веществ 
тесно связано с жизненным состоянием деревьев. 
Вероятно, что высокое содержание танинов и 
смол у ослабленных деревьев свидетельствует о 
мобилизации внутренних ресурсов растения. Та-
ким образом, содержание экстрактивных веществ 
может быть индикатором состояния еловых пород 
и использовано при отборе отдельных особей де-
ревьев для создания устойчивых лесонасаждений 
в процессе лесокультурных работ. Однако для 
более полного понимания процессов образования 
и динамики содержания экстрактивных веществ 
в древесине растений и связи с устойчивостью 
древесных пород требуется серия дополнитель-
ных исследований и калибровка данных с учетом 
климатических факторов и степени поражения 
патогенными агентами. 
Исследование выполнено при финансовой 
поддержке РФФИ в рамках научного проекта 
№ 19-04-00353 А.
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ASSESSMENT OF SPRUCE STANDS IN CONIFEROUS-BROAD-LEAVED 
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The paper presents the results of research on the features of the biochemical composition of Siberian spruce 
(Pícea obovata Ledeb.) in the conditions of their mass shrinkage on the territory of the Udmurt Republic (Russia). 
The taxational description of plantings is carried out by the enumerative method. The study of the biochemical 
composition of wood is presented by the content of extractive substances in individuals of different life States. 
It was found that the plantings on trial areas are characterized by low density of trees of the main tier. According 
to the biochemical analysis, the highest content of extractive substances was observed in individuals of good and 
satisfactory life condition. In trees of unsatisfactory condition, biochemical parameters were low, which is due 
to the lack of self-regulation in dead wood. It is obvious that the studied substances play an important role in the 
adaptive reactions of Siberian spruce, and the increase in their production is a response to negative environmental 
factors. 
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